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摘要 : 辐 化 激素 是 调控 昆虫 体 壁 黑 化 及 翅 伸展 的 一 类 激素 , 是 由 BURS 和 PBURS 两 个 亚 基 组 成 的 一 种 异 源 二 聚 体 
EAJM. BURS 和 PBURS 亚 基 在 结构 及 其 进化 上 相对 较为 保守 , 氨基 酸 序列 中 均 含有 11 SAF EAA RE, BRE 
激素 主要 是 在 胸 腹 神 经 节 中 合成 的 , 一 旦 释放 到 血 淋 巴 就 与 其 受 体 LER 结合 进而 激活 cAMP/PKA (5%, 从 而 促 
oF BG ZAR FS (CE ( tyrosine hydroxylase, TH) 的 磷酸 化 。 活 化 后 的 TH KIKAR (tyrosine) 转变 为 多 巴 ( DOPA ) , 引起 
ERREA. FIR], cAMP/PKA 信号 也 引起 翅 真 皮 细 胞 凋 亡 从 而 促进 翅 的 伸展 。 除 了 又 化 激素 异 聚 体 调控 表皮 
靶 化 及 起 的 伸展 外 , BURS 亚 基 或 PBURS 亚 基 组 成 的 同 源 二 聚 体 经 IMD 路 径 , 激活 转录 因子 Relish 调控 昆虫 的 免 
疫 反 应 。 本 文 就 县 化 激素 分 子 结构 特性 、 作 用 机 制 及 功能 等 方面 的 研究 进展 进行 了 综述 ,由 在 为 进一步 研究 昆虫 
又 化 激素 提供 借鉴 和 参考 。 
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Progress in insect bursicon 
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Henan Agricultural University, Zhengzhou 450002, China) 

Abstract: Bursicon, a kind of neuropeptide hormone, regulates insect cuticle sclerotization and wing 
expansion. Bursicon is a heterodimer protein which consists of two cystine knot proteins, BURS and 
PBURS. BURS and PBURS are conserved in structure and evolution, and the amino acid sequences of 
both contain 11 conserved cystines. Bursicon is synthesized by thorax and abdomen ganglions. Once 
released into hemolymph, bursicon binds with its receptor, LGR2, and then activates cAMP/PKA 
pathway, which activates tyrosine hydroxylase (TH) by phosphorylation. The activated TH transforms 
tyrosine into DOPA, resulting in insect cuticle sclerotization. At the same time, cAMP/PKA promotes 
apoptosis of wing hypodermal cells and causes wing expansion. BURS or PBURS homodimers also 
regulate insect immune reactions by activating the transcriptional factor Relish via IMD pathway. In this 
article, the progress in the molecular characteristics, molecular mechanisms and functions of bursicon was 
reviewed in order to provide a reference for further elucidating bursicon action in insects. 
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昆虫 的 体 壁 具有 高 等 动物 骨骼 和 皮肤 的 双重 作 
H, 它 由 表皮 、 真 皮 细 胞 和 底 膜 3 个 部 分 组 成 。 昆 
虫 在 发 育 的 不 同 阶段 要 旷 去 坚硬 的 旧 表 皮 ， ARM 
胞 具有 分 泌 功 能 , 它 不 断 分 泌 产 生 新 的 表皮 。 新 形 
成 的 表皮 通常 是 柔软 的 , 这 有 利于 虫 体 的 生长 , 但 
FER HY Be SE il HE BC a EY TE) ARE (CR He A 
化 ) ,以 便 保 护 虫 体 。Fraenkel 和 Hsiao (1962) 以 
及 Cottrell (1962b) 对 刚 羽 化 的 红头 丽 蝇 Calliphora 
erythrocephala 颈 部 进行 结扎 处 理 ， 发 现 颈 部 结扎 的 
红头 丽 蝇 胸 部 和 腹部 的 表皮 不 能 正 浓 黑 化 。 随 后 又 
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从 发 育 正常 的 红头 丽 蝇 体内 抽取 血 麻 巴 , ERA at 
部 结扎 的 红头 丽 晶体 内 ,这些 红头 丽 晶 胸部 和 腹部 
的 表皮 即 迅 速 变 黑 。Fraenkel 和 Hsiao (1965 ) 推断 
血 淋 巴 中 存在 一 种 能 促进 新 羽化 的 丽 蝇 表皮 又 化 的 
因子 , 并 将 这 种 因子 命名 为 缀 化 激素 。 从 1962 年 
被 发 现 后 的 40 SEA, 苏 化 激素 的 许多 生理 学 功 
能 陆续 被 揭示 , 但 遗憾 的 是 , 由 于 条 件 和 技术 的 请 
多 限制 ,所 有 试图 将 其 分 离 、 纯 化 的 实验 都 失败 
T, 其 分 子 生理 学 性 质 难以 搞 清 ,对 它 的 研究 兴趣 
也 随 之 逐渐 减弱 。 
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昆虫 硬化 的 外 骨骼 限制 了 昆虫 的 生长 , 所 以 必 
GUASAVE HE Woe PE H SB NC BT RR (An et al., 
2012). ARMENIA MT AEA, 在 最 后 
— IMEI, 表皮 的 合成 及 又 化 至 少 受到 6 个 
激素 的 协同 调控 包括 促 前 胸腺 激素 
( prothoracicotropic hormone, PTTH), Wi EZ WR 
(molting hormone, MH), JJ 4k HZ ( eclosion 
hormone, EH), i Kit (ecdysis triggering 
hormone, ETH) 、 甲 壳 动 物 心 脏 激 活 肽 (crustacean 
cardioactive peptide, CCAP) 和 轰 化 激素 (bursicon , 
其 中 轰 化 激 楷 是 调控 表皮 的 黑 化 和 硬化 所 必需 的 
( Davis et al., 2007), 

A m i EM PP BRN YY AC FRA Be FR BR a 
Drosophila melanogaster 基因 组 全 序列 的 破译 (Adams 
et al., 2000), Dewey 等 (2004 ) 发 现 了 黑 腹 果 蝇 编 
码 轰 化 激素 BURS 亚 基 的 基因 CC13419 ,同时 还 发 
现 , 在 刚 羽 化 的 黑 腹 果 蝇 中 , ARMM HE BE 
HATO MARTA, 还 能 调控 翅 的 伸展 。Luo 等 
(2005 ) 和 Mendive 等 (2005 ) 几乎 同时 探 明 , 又 化 激 
素 是 由 两 个 胱 氨 酸 结 组 成 的 一 种 异 源 二 聚 体 , 其 中 
一 个 亚 基 即 为 BURS ， 另 一 个 亚 基 PBURS 在 黑 腹 果 
ha HA H CG15284 Æ A u 73. Baker 和 Truman 
(2002) 推测 , 在 黑 腹 果 蝇 中 , 又 化 激素 的 受 体 是 由 
rickets 基因 编码 的 一 种 G 蛋 日 偶 联 受 体 DLGR2, pé 
着 同化 激素 分 子 生理 学 性 质 的 揭示 , 目前 的 研究 重 
点 已 经 转移 到 其 在 昆虫 生长 发 育 过 程 中 的 新 功能 及 
其 在 不 同 种 昆虫 中 的 合成 和 释放 机 制 上 。 本 文 结合 
近年 来 昆虫 又 化 激素 的 研究 成 果 对 又 化 激素 及 其 基 
因 的 分 子 结构 特性 、 合 成 和 释放 、 信 号 转 导 途径 及 
功能 等 方面 的 研究 进展 做 一 综述 。 


1 对 化 激素 及 其 基因 的 分 子 结构 特性 


1.1 HEBE HAIR RAE AA 
MEA AA RARA = SA PR 
IRINA RENTE, 并 且 不 能 透析 ,可 
以 被 酒精 和 枯草 杆菌 灭 活 , RI EM 
E H jit (Fraenkel and Hsiao, 1962; 1965 ) 。 
Kaltenhauser & (1995) 以 黄粉 虫 Tenebrio molitor 为 
材料 , XT a Tae RA ATA Ms ER ERE FE, DK 
(SDS-PAGE ) 技术 从 非 变 性 凝 胶 中 回收 到 高 纯度 的 
UBA EA, 测 得 其 相对 分 子 质量 大 约 为 30 kD, 
Honegger 等 (2002) 将 2 850 AFM AR Periplaneta 
americana JE MARES Ae ETT DU LK, 在 分 子 


230 kD, pH 5.7 处 对 凝 胶 切 点 回收 , 微 测 序 得 到 
5 个 短 的 氨基 酸 序列 , 利用 其 中 的 2 条 制备 抗体 ， 
在 单 细 胞 生物 测定 技术 (Taghert and Truman, 
1982a) Æ jE E AY SS BN, HER Manduca 
sexta. DENKE Gryllus bimaculatus VL) Ke YAM E wk ies 
Teleogryllus commodus 富 含 缀 化 激素 的 神经 细胞 中 ， 
两 种 抗体 均 能 产生 免疫 反应 , 表明 两 条 和 氨基酸 序列 
均 源 自 美 洲 大 蝶 轰 化 激素 ( Honegger et al., 2002) 。 
将 这 些 氮 基 酸 序列 同 黑 腹 果 蝇 基因 组 序列 (Adams 
et al., 2000) 进行 对 比 后 发 现 , RR EY CC13419 
基因 即 为 编码 轰 化 激素 的 基因 , 它 能 编码 一 种 胱 所 
酸 结 重 白 。 对 CG13419 基因 进行 点 突变 处 理 , 黑 腹 
FIBA ACA E, 这 进一步 证 明 
CG13419 基因 即 为 编码 县 化 激素 的 基因 (Dewey et 
al., 2004) 。 但 是 去 掉 CC13419 基因 上 所 编码 的 重 日 
N 端 32 个 信号 肽 序列 以 后 ,发 现 其 所 形成 的 成 熟 
肽 的 相对 分 子 质 量 仅 为 1$ kD, 这 仅仅 是 已 鉴定 出 
的 具有 生物 活性 的 轰 化 激素 重 日 相对 分 子 质量 的 一 
Æ ( Honegger et al., 2004), Luo 等 (2005 ) 和 
Mendive 等 (2005 ) 几乎 同时 鉴定 出 了 黑 腹 果 蝇 基因 
组 中 为 一 个 编码 胶 氨 酸 结 和 集 日 的 CG15284 基因 , 去 
掉 其 所 编码 的 蛋白 N 端 21 个 信号 肽 序列 后 ,所 形 
成 的 分 泌 重 日 相对 分 子 质 量 也 是 15 kD, FF AAA 
在 细胞 中 同时 转 染 表达 CG13419 和 CC15284 基因 
时 , 其 共同 表达 产物 才能 引起 颂 部 结扎 红头 丽 蝇 表 
皮 的 又 化 反应 。 这 些 结 果 表 明 , 又 化 激素 是 一 种 由 
两 个 胱 氨 酸 结 和 蛋白 组 成 的 异 源 二 聚 体 。CC13419 基 
因 编 码 的 蛋白 质 亚 基 (a 亚 基 ) 被 命名 为 BURS, 
CG15284 编码 的 和 恒 日 质 亚 基 (B MEA) EMI 
PBURS ( partner of BURS) BURS 和 PBURS REJE 
成 有 活性 的 轰 化 激素 (Luo et al., 2005), 
1.2 BURS #1 PBURS 亚 基 的 结构 及 其 进化 上 的 
保守 性 

BURS 和 PBURS 亚 基 均 属 于 胱 氨 酸 结 重 日 家 
族 , 根据 已 知 的 胶 筑 酸 结 重 日 的 结构 (Isaacs et al., 
1995; Hearn and Gomme, 2000; Vitt et al., 2001), 
BY DASE YU E RAR AMAN A RZ, BURS 
WEA PBURS 亚 基 空间 结构 见 图 1 (Luo et al., 
2005). BURS 和 PBURS 亚 基 均 含 有 11 FAMA 
酸 残 基 , 其 中 C1-C7, C2-C8, C3-C9, C4-C10 和 C5- 
Cll 之 间 通 过 二 硫 键 相连 接 , 位 于 中 间 位 置 的 C6 
是 BURS 亚 基 和 PBURS 亚 基 之 间 共 价 聚 合 所 必 
需 的 。 
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图 1 预测 的 BURS #1 PBURS 亚 基 的 
半 胱 氨 酸 结 结构 ( 引 目 Luo et al., 2005) 
Fig. 1 Predicted cystine knot structure of BURS and 


PBURS (adopted from Luo et al., 2005) 


比 对 分 析 已 知 的 黑 腹 果 蝇 县 化 激素 BURS 和 
PBURS MAMAR BI, 在 节 胶 动物 昆虫 纲 
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(Dewey et al., 2004; Luo et al., 2005; Mendive et 
al., 2005; Robertson et al., 2007; Van Loy et al., 
2007; An et al., 2008). FA 5¢ 24] ( Wilcockson and 
Webster, 2008). IE ( Robertson et al., 2007), 
ERRE ARENA (Van Loy et al., 2007) 中 者 
发 现 了 又 化 激素 的 存在 ; 尤其 是 在 昆虫 纲 中 , EL 
激 厅 的 序列 已 经 在 西方 蜜蜂 Apis mellifera, WER 
iR Manduca sexta, Z Æ Bombyx mori, Hi 3 WF 
Acyrthosiphon pisum, gn 4% Tribolium castaneum, 
IX] EL ME t tx Anopheles gambiae, RK fF IX Aedes 
aegypti, 22 FF FE YX Culex pipiens, 2 BR Musca 
domestica 等 多 种 昆虫 中 鉴定 出 来 。 在 缀 化 激素 序列 
EA KI X EE 5 A oh AUR BZ 3H, BURS 和 
PBURS 亚 基 的 氨基 酸 序列 都 是 极其 保守 的 (图 2)， 
它们 不 仅 都 含有 11 CMAR, 并 且 在 C3 和 
C4 之 间 的 氨基 酸 残 基 均 为 X-G-X(X 代表 任意 氨基 
酸 残 基 ) , 在 C9 和 C10 之 间 均 只 间隔 一 个 氨基 酸 残 
E, m C6 5 C7 紧密 相 邻 (Vitt et al., 2001) 。 
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图 2 BURS (A) 和 PBURS(B) 氨 基 酸 序列 比 对 图 ( 引 自 Van Loy et al., 2007) 
Fig. 2 Amino acid sequence alignment of BURS (A) and PBURS (B) (adopted from Van Loy et al., 2007) 
D. m.: HG FRR Drosophila melanogaster; I. s.: JH FREE Ixodes scapularis; C. m.: Ff Carcinus maenas; S. p.: 紫 海胆 Strongylocentrotus purpuratus , 
预测 的 信号 肽 序列 用 黑 斜 体 标 出 , 鉴定 出 的 氨基 酸 序 列 加 边框 和 浅 阴 影 ，11 个 保守 的 半 胱 氨 酸 残 基 用 暗 阴影 标记 。Putative signal sequences 


are in bold and italics, identical amino acids are boxed and lightly shaded, and the 11 conserved cysteine residues are darkly shaded. 


1.3 BURS 和 PBURS 亚 基 的 基因 结构 
编码 黑 腹 果 蝇 BURS 亚 基 的 基因 (CC13419 ) 位 

于 3 号 染色 体 右 辟 上, 包含 有 3 个 短 的 外 显 子 和 2 

A T (Dewey et al., 2004), 而 编码 冈比亚 按 蚁 


BURS 亚 基 的 基因 却 分 别 位 于 它 的 2 号 染色 体 不 同 
的 臂 上 , 该 基因 包含 有 4 个 外 显 子 , 其 中 1, 2 和 4 
位 于 2 号 染色 体 左 臂 上 , 3 位 于 2 号 染色 体 右 臂 上 ， 
mRNA 经 过 转移 拼接 形成 成 熟 的 BURS 亚 基 转录 产 
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4 Robertson et al., 2007). 4149 5 HR ha PBURS 
亚 基 的 基因 (CG15284) 位 于 2 号 染色 体 左 臂 上 , 由 
2 个 外 显 子 和 1 SAG FA. FE R BAA E, 
编码 西方 蜜蜂 和 家 大 PBURS 亚 基 的 基因 中 , 第 1 
个 外 显 子 分 裂 成 两 个 。 更 有 趣 的 是 在 内 比 亚 按 蚊 
中 ,西方 蜜蜂 和 家 看 中 的 外 显 子 2 和 3 又 合并 成 一 
个 (Luo et al.，2005 ) 。 在 西方 蜜蜂 中 ,编码 BURS 
亚 基 和 PBURS 亚 基 的 基因 位 于 同一 条 染色 体 臂 (2 
号 染色 体 左 臂 ) 上 上。 编码 PBURS 亚 基 的 基因 位 于 编 


码 BURS WERE A) ER, PERAH 1 300 个 
碱 基 。 编 码 西方 蜜蜂 BURS 亚 基 的 基因 , 其 前 端的 
言 号 肽 序列 中 包含 有 1 个 内 含 子 , 信和 号 肽 序列 由 外 
显 子 1 和 2 共同 编码 (Mendive et al., 2005; Van Loy 
et al., 2008), An 等 (2009 ) 分 析 了 编码 家 晶 BURS 
亚 基 和 PBURS 亚 基 基因 的 外 显 子 -内 含 子 的 分 布 ， 
并 且 将 其 同 黑 腹 果 蝇 、 赤 拟 谷 瓷 、 西 方 蜜蜂 、 家 看 ， 
以 及 内 比 亚 按 蚊 进 行 了 比 对 分 析 ( 图 3)。 


= > ‚m 43 | 42 ].58 | 56 |2.m 
s — Jre Ges [35 ]re 
2L Ag. 92 [at se Ag 
ru el 
Bursicon a Bursicon B 


图 3 不 同 昆虫 BURS 亚 基 和 PBURS 亚 基 基因 的 结构 分 析 ( 引 自 An et al., 2009) 


Fig. 3 Gene structure analysis of bursicon a and ß in different insect species ( adopted from An et al., 2009) 
M. d.: Zİ Musca domestica; D. m.: HG RHE Drosophila melanogaster; T. c.: INT Tribolium castaneum; A. m.: 西方 蜜蜂 Apis mellifera; B. m.: 














KÆ Bombyx mori; A. g.: 冈比亚 按 蚊 Anopheles gambiae. 方 框 内 数字 代表 外 显 子 个 数 , 方 框 外 数字 代表 外 显 子 和 内 含 子 的 氨基 酸 残 基数 目 。 


Numerals in box represent the numbers of exons, while those out of boxes represent the number of amino acid residues for each exon and intron, 2L: 2 号 


染色 体 左 辟 The left arm of chromosome 2; 2R; 2 号 染色 体 右 辟 The right arm of chromosome 2. 
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2.1 合成 
HMC TE HAR IN 
合成 部 位 , ORE SE ARP AK HH ZS RSE TK BRITEN 
K, ARR IRE SIR ot ANE St A MUA EN EF SB 
LATA MAA, 分 析 发 现 , 中 枢 神 经 系 
统 ( 包 括 脑 、 心 侧 体 、 咽 侧 体 、 胸 神经 节 以 及 腹 神 经 
市 ) 儿 乎 所 有 部 位 的 匀 浆 中 , HEAR W ERRE 
HA (Seligman et al., 1980; Reynolds et al., 1983) 。 
Taghert 和 Truman (1982a, 1982b) 最 先 利 用 单 细 胞 
生物 测定 技术 测定 了 烟草 天 蛾 腹 神 经 节 各 个 神经 细 
HELP ERR Be, 并 在 每 个 腹部 神经 市 侧面 均 
发 现 了 4 个 体积 较 大 的 神经 细胞 (被 命名 为 “细胞 
24 -27”) ,这些 细胞 均 能 合成 和 释放 稣 化 激素 。 
Tublitz 和 Sylwester( 1990 ) 将 单 细胞 生物 测定 技术 同 
免疫 组 化 分 析 技 术 相 结合 , 进一步 研究 “细胞 24 - 
27” 发 现 , 在 烟草 天 蛾 生长 发 育 的 不 同时 期 , 这 4 


个 细胞 合成 和 释放 的 重 日 也 会 发 生变 化 。 在 幼虫 阶 
段 ,“ 细 胞 24 -27 ”合成 甲壳 动物 心脏 激活 肽 
(CCAP), 然后 在 肾 期 合成 又 化 激素 (Cheung et al., 
1992) 。 在 美洲 大 景 和 烟草 天 蛾 腹部 的 神经 系统 
中 ,各 个 神经 节 的 两 侧 均 有 1 对 体积 较 大 的 神经 细 
胞 (细胞 27), 它们 不 仅 能 够 合成 CCAP, 同时 也 能 
合成 缀 化 激素 (Dewey et al., 2004; Luo et al., 2005; 
Dai et al., 2008). AM, ERREARI AT AM, 
还 有 1 对 体积 较 小 的 神经 细胞 (被 命名 为 IN704 ) ， 
它 仅 能 合成 CCAP( 图 4) Dai 等 (2008 ) 证 实在 烟 
草 天 蛾 腹 神 经 节 ”细胞 24 -27 ”中 , 仅 “细胞 27” BE 
ESRAR, 纠正 了 上 述 Tublitz 和 Sylwester 
(1990) 实验 所 得 出 的 结论 。Dai 等 还 发 现 , 在 烟草 
天 蛾 不 同 生 长 发 育 阶 段 ， 腹 部 各 个 神经 节 “细胞 
27 ”中 , HALA HI CCAP 的 表达 量 相 差 较 大 , EI 
RH, AE E 1 市 的 “细胞 
27” 中 表达 ,而 在 肾 期 , 腹部 神经 市 各 市 的 “细胞 
27” 中 均 能 表达 , 且 “细胞 27 ”的 体积 会 变 得 更 大 ， 
细胞 体积 的 增 大 表明 这 些 细胞 正 处 于 代谢 旺盛 期 。 
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DLGR2 属于 C 蛋白 偶 联 受 体 的 一 个 亚 家 族 ， 
Bl LGRs (leucine-rich repeat-containing G protein- 
coupled receptor), CHA —- TAN ER RARER 
FAR. ERRE AICA RESTA FR, 这 个 
家 族 的 基因 是 很 保守 的 (Nishi et al., 2000). LGRs 
可 以 分 为 3 种 类 型 : O) ARES CASA; 
(2) 黑 腹 果 蝇 LGR2 (Eriksen et al., 2000) MAHREZ 
物 孤 儿 受 体 LGR4, LGR5, LGR6 (Hsu et al., 
2003); (3) 哺乳 类 动物 耻骨 松弛 素 INSL3 受 体 
( Hsu et ol.,，2002 ，2003 ) 。 除 黑 腹 果 蝇 外 , 西方 蜜 
ies ( Hauser et al., 2006) MIWA K (Hauser et al., 
2008) 的 rickets 基因 全 序列 业已 鉴定 出 来 。 
3.2 信号 转 导 路 径 

将 羽化 20 min Je YY EF AE W OR HS FR ER A 
素 或 者 血 淋 巴 注射 人 rickets 基因 突变 的 黑 腹 果 蝇 体 
内 ,其 表皮 不 能 正常 黑 化 , 但 当 注 射 cAMP( ERE 
酸 ) 类 似 物 时 ,表皮 迅速 黑 化 ( Baker and Truman, 
2002) Mendive 等 (2005 ) SFERILECHR AM DLGR2 进 
行 了 一 个 体外 结合 试验 , 发 现 两 者 之 间 的 亲 和 度 极 
高 , 表现 为 2.5 x 10 ”mol/L， 用 不 同 剂量 的 cAMP 
(县 化 激素 第 二 信使 ) 刺 激 重组 缀 化 激素 , 又 化 激素 
和 cAMP 间 表 现 出 剂量 相关 性 。Darvis 等 (2007 ) 发 
DL, BURS 和 rickets 基因 突变 的 黑 腹 果 蝇 , 不仅 表 
皮 黑 化 和 这 的 伸展 受到 影响 ， 栈 氨 酸 羟 化 酶 
(tyrosine hydroxylase) 也 不 能 正常 地 磷酸 化 , 问 其 体 
内 注射 cAMP 后 , AEREA BA CREA, A 
而 当 有 PRA (ERRE A) MEN FEN, Bam 
产 化 酶 的 磷酸 化 又 会 受到 抑制 。 这 些 结果 都 表明 ， 
又 化 激素 同 DLGR2 受 体 结合 , 促进 cAMP KEG 
成 ,下游 PKA 的 活性 被 激活 ,从 而 促进 酷 氨 酸 关 化 
酶 的 克 酸 化 。 活 化 后 的 酷 氨 酸 羟 化 酶 将 酪 氨 酸 
(tyrosine ) 转变 为 多 巴 ( DOPA ),， 引 起 昆虫 表皮 
又 化 。 


4 RRKT RE 


4.1 在 昆虫 表皮 黑 化 和 硬化 过 程 中 的 作用 
昆虫 表 上 的 县 化 包括 美化 和 硬化 两 个 相对 独立 
的 过 程 。 EEES — RDA J ae BZA LE EBL, E 
Behe ARAL Te a, 此 外 还 有 酚 类 、 脂 类 、 
ER MIA SS. EXTERNA, HIER 
日 组 成 , 不 含 几 丁 质 , WIARE Ml. R 
EAS SE 


要 成 分 是 儿 丁 质 和 和 蛋 日 质 , 一 般 分 为 外 表皮 和 内 表 
EMIR. MARA AER ZAIDA, KREE 
表皮 下 面 , ARM URE Sp Je, ZA SAA 
MERA, 与 上 表皮 一 起 脱 掉 。 内 表皮 是 旷 皮 后 分 
WE, JLT EME A E NA aa SE OT EA AE 
合 , 偶尔 也 有 柄 交 联 , ABBE IC, 质地 柔软 ， 有 
DIE, EDER TR IT, IRA FR a i 
(EHK, 2004), BEJME, 原 表皮 外 层 中 的 N- 
乙酰 多 巴 胺 (NADA) 和 N-B- 内 酰 多 巴 腕 LNBAD ) 迅 
ESTA, 形成 坚 便 的 外 表皮 层 , 而 原 表 皮 的 内 层 始 
终 不 发 生 交 联 作用 , 形成 了 内 表皮 层 。NADA 和 
NBAD 合成 的 前 体 物 质 是 酷 氨 酸 ， 酷 氨 酸 首先 在 酷 
氨 酸 拳 化 酶 的 作用 下 形成 多 巴 , ZEEE EIR 
的 作用 下 形成 多 巴 胺 ,多巴胺 在 多 巴 胺 N- 酰 基 转 移 
酶 的 作用 下 N 端 酰基 化 形成 NADA 和 NBAD 
( Andersen et al., 2005) 。 随 后 NADA 和 NBAD 437B 
到 表皮 中 , 它们 在 表皮 中 酶 促 氧 化 , 与 不 同 的 亲 核 
蛋白 质 残 基 和 儿 丁 质 相 互 交 联 , 这些 共 价 结合 形成 
一 个 紧密 的 和 蛋 日 质 网 络 , 建成 蛋 日 质 - 几 丁 质 的 连 
接 , 将 儿 条 酚 类 物质 并 人 表皮 基质 中 , 使 表皮 变 得 
更 加 坚硬 , UK EE BE 

NADA 和 NBAD 是 大 部 分 昆虫 表皮 的 主要 组 成 
成 分 , 但 是 , 在 不 同 种 类 昆虫 或 者 虫 体 不 同 部 位 的 
表皮 中 , 两 者 的 相对 含量 差别 很 大 。Andersen 
(2005 ) 将 观察 到 的 多 个 结果 进行 总 结 分 析 , 发 现 表 
皮 的 硬化 是 专 一 地 被 NADA 调控 的 (得 到 无 色 或 者 
淡 黄 色 的 表皮 ) , 而 NBDA 交 联 得 越 多 , KERZ 
的 颜色 越 深 , 因此 , 表皮 的 黑 化 可 以 发 生 在 无 黑色 
素 作用 的 情况 下 。 

而 多 巴 胺 通过 5 ,6- 二 羟基 嘻 只 也 能 转变 为 不 
溶 的 黑色 素 。 黑 色素 能 够 连接 颗粒 状 的 蛋 日 而 分 布 
于 整个 表皮 基质 层 中 , 使 表皮 颜色 更 深 。 黑 色素 也 
可 能 参与 了 不 同 表皮 和 集 日 间 的 连接 ， 从 而 有 助 于 增 
强 表皮 的 硬度。 

表皮 又 化 是 一 个 需要 许多 酶 参与 的 代谢 过 程 。 
相关 的 酶 类 包括 : MALE RE A A 
KARFA E ERREN N- 乙 酰基 转移 酶 等 。 
Fraenkel 和 Hsiao (1962) 以 及 Cottrell (1962a， 
1962b) 的 实验 已 经 证 明 , 苏 化 激素 是 红头 丽 蝇 羽 化 
BRUNEI. Seligman 等 (1969 ) HEM, 3% 
化 激素 调控 了 酷 损 酸 转变 为 多 巴 的 过 程 , 这 个 过 程 
最 初 被 认为 是 在 血细胞 中 进行 的 (Mills and 
Whitehead, 1970), 。 然 而 ， 后 来 的 研究 表明 ， 栈 氮 
酸 转 变 为 多 巴 的 过 程 是 在 真皮 细胞 中 进行 的 
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(Seligman, 1980; Reynolds, 1983) 。 

目前 也 有 一 些 研究 结果 表明 , HALA FT BS 
不 是 所 有 昆虫 表 诺 又 化 所 必需 的 。Weber(1995 ) Fil] 
FICA SEEM Blaberus craniifer 的 离 体 足 在 体外 对 
表皮 的 沉积 物 进行 研究 , 他 们 先 把 新 羽化 的 蝶 螂 成 
虫 的 足 与 虫 体 剥离 ,然后 将 其 置 于 包含 有 20 pmol/L 
20- 产 基 晓 皮 激 素 的 昆虫 培养 基 中 连续 培养 3 d， 以 
促进 死人 头 虹 螂 足 部 新 形成 表皮 的 脱落 (上 表皮 的 
脱离 ), 之 后 运用 偶 扼 卡 红 染色 的 方法 进行 观察 ， 
发 现 新 形成 的 表皮 沉积 物 堆积 在 一 起 , 同时 表皮 也 
发 生 了 硬化 , 因为 在 培养 基 中 不 售 有 又 化 激素 ， 所 
VTA BEAR RAR UE PEO JE 
Ah, Weber 和 Hassenrück (2007) 使 用 包含 有 大 量 的 
20- 产 基 晓 皮 激 素 的 昆虫 培养 基 , META E BY) EN 
足 处 理 3 d, 然后 将 20-72 EI KURT, 使 用 包 
含有 联 丁 酰基 cAMP 和 低 于 0.2 mol/L 20- FH 
EA FE R ASADA (AR A KEN SO Se 
FILA, 发 现 足 部 真皮 细胞 分 泌 出 了 大 量 分 层 的 内 
KN o 

KR SE ABE SUE RCA REMITA A E 
NARRA, Mar AER ARMAR HU 
引起 昆虫 幼虫 和 师 的 表皮 轰 化 。 在 昆虫 的 不 同 生长 
发 育 阶段 发 现 了 许多 不 同 的 血液 传播 竣 化 作用 
To FERC A GH BE, 肾 充 的 硬化 是 被 一 
种 类 似 于 又 化 激素 的 化 肾 又 化 因子 Cpuparion 
tanning factor, PTF) 调控 的 (ZVZdarek and Fraekel, 
1969; Zdcarek et al., 1985), EMMA Sarcophaga 
bullata 的 研究 中 ,鉴定 出 了 为 外 两 种 激素 ,前 收缩 
-F (anterior retraction factor, ARF) #0 48 EB] z€ Al 
子 (puparium immobilization factor，PIF) ,它们 都 能 
够 调控 坚硬 肾 过 形成 的 过 程 (Sivasubramanian et al., 
1974; Zdcarek, 1985), 
4.2 调控 新 羽化 成 虫 翅 的 伸展 和 成 熟 

昆虫 是 劲 物 界 最 早出 现 翅 的 类 群 。 友 最初 是 由 
胸部 背 板 的 两 侧 向 外 扩展 , 与 侧 背 板 近 背部 形成 了 
MAY, 而 侧 背 叶 经 过 演化 最 终 形成 了 昆虫 的 这 。 
翅 的 伸展 和 成 熟 需 要 经 过 好 几 个 阶段 。 羽 化 时 , Ir 
登 的 翅 依 靠 血 压 的 升 高 来 伸展 , AZARES 
部 肌肉 的 强直 性 收缩 使 虫 体 血 压 升 高 ,， 升 高 的 血压 
RARE ESB, 从 而 引起 翅 的 伸展 (Baker and 
Truman,，2002) ， 县 化 激素 参与 了 蕊 伸展 的 过 程 。 
在 黑 腹 条 蝇 中 , 轰 化 激素 各 个 亚 基 基 因 的 突变 导致 
Bt OP Ga AA BE IE WAHRE (Dewey et al., 2004) 。 
TERRA MANERA AS BURS 亚 基 dsRNA, 也 会 


I NC AB AAA E (Huang et al., 2007). # 
轰 化 激素 各 个 亚 基 的 dsRNA TES A ap A EA A 
幼虫 , 羽化 后 的 成 虫 表皮 的 靶 化 和 翅 的 伸展 均 受 到 
影响 ( Bai and Palli，2010 ) 。 这 些 都 表明 靶 化 激素 
能 够 调控 昆虫 翅 的 伸展 过 程 。 

在 昆虫 翅 的 发 育 后 期 , 真皮 细胞 慢 慢 凋 亡 , A 
皮 细 胞 层 逐 渐 退 化 和 消失 ,上 下 两 层 体 壁 愈合 并 膜 
质 化 , 最 后 仅 剩 下 两 层 体 壁 表皮 层 的 构造 ,从 而 形 
成 翅 。 又 化 激素 参与 启动 了 起 中 真皮 细胞 凋 亡 的 过 
2 ( Honegger et al., 2011)。 例 如 , REMI EH AK 
果 蝇 成 虫 希 部 立即 结扎 ， 黑 腹 果 蝇 成 虫 翅 中 的 真皮 
细胞 即 不 能 正常 凋 亡 ; 但 在 羽化 20 min Ja HF 
部 , 真皮 细胞 凋 亡 不 受 影响 ,因为 此 时 褒 化 激素 已 
经 释放 入 血 淋 巴 中 。 将 刚 羽 化 的 野生 型 黑 腹 果 蝇 的 
血 淋 巴 注射 人 刚 羽 化 须 部 即 被 结扎 的 黑 腹 果 蝇 体 
内 , 这 中 真皮 细胞 能 够 正常 地 凋 亡 ; 而 作为 对 照 ， 
注射 盐 溶 液 的 贷 部 结扎 的 黑 腹 有 果 蝇 真皮 细胞 的 凋 亡 
则 受到 抑制 。 同 时 , 在 rickets 基因 缺失 的 黑 腹 果 蝇 
纯 合 突变 体 中 , 成 虫 羽化 后 , UA ZE AJA TE 
受到 抑制 (分 别 在 羽化 后 2 h 和 8 bh 进行 检测 ); 作 
为 对 照 , 回 这 些 突变 体 中 注射 8-Br-cAMP 后 , 翅 中 
的 真皮 细胞 即 迅 速 凋 亡 。 对 轰 化 激素 作用 的 下 游 信 
号 进行 检测 发 现 , cAMP/PKA 信号 转 导 路 径 是 翅 真 
皮 细 胞 油 亡 所 必需 的 (Kimura et al., 2004), AZ, 
轰 化 激素 在 昆虫 翅 的 伸展 和 成 束 过 程 中 的 多 个 阶段 
都 起 着 重要 作用 。 
4.3 对 昆虫 免疫 系统 的 影响 

NT EERO PF URAL AE DLGR2 HIRE ER 
环 化 酶 CAMP 的 信号 传导 路 径 ， URAR del 
控 的 下 游 基 因 ，An 等 (2008 ) EIR FL AR BR e 
F, 采用 基因 蕊 厂 分 析 方 法 , 鉴定 出 了 87 TREE 
激 系 调控 的 基因 。 参 考 黑 腹 果 蝇 基因 组 数据 库 ， 对 
这 些 基 因 进 行 的 分 析 显 示 , 这 87 个 基因 中 , MA 
57 个 基因 具有 已 知 的 功能 和 结构 域 ， 其 余 30 个 是 
功能 未 知 的 基因 。 这 57 个 功能 已 知 的 基因 编码 的 
重 日 质 具 有 多 种 多 样 的 功能 , 包括 细胞 信号 传导 、 
基因 转录 、DNA/RNA 结合 、 离 子 交 换 、 蛋 白质 水 
解 -多 肽 水 解 、 新 陈 代 谢 、 细 胞 骨架 形成 、 细 胞 黏附 
以 及 免疫 反应 等 。 这 些 功 能 已 知 的 基因 中 的 大 部 分 
都 百 接 或 间接 地 参与 表 民 的 苏 化 和 翅 的 伸展 。 但 
是 , 并 不 是 所 有 的 这 些 基因 都 参与 了 表皮 的 靶 化 和 
翅 的 伸展 过 程 ,这 表明 又 化 激素 可 能 具有 一 些 未 知 
的 新 功能 。 在 所 鉴定 出 的 基因 中 , 有 7 个 与 免疫 相 
关 的 基因 , 在 重组 又 化 激素 刺激 后 表达 量 增 加 。 这 
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7 个 基因 中 有 3 个 来 目 turandot 基因 家 族 , 分别 为 
turandot X, turandot F 和 turandot C, 24H A Sta 
肽 基因 家 族 , 还 有 2 IA AA AST BS AK SE 
球 重 日 基因 家 族 (An et al., 2008), SERILHER 
和 抗菌 肽 之 间 的 联系 还 未 发 现 , 但 是 刚 羽 化 的 昆虫 
的 表皮 通常 是 柔软 的 ,对 外 来 伤害 和 侵 梁 极其 敏 
感 。 或 许 由 于 天 敌 的 准 击 或 者 简单 的 接触 损伤 都 能 
对 昆虫 柔软 表皮 造成 不 同 程度 的 伤害 ,而 抗菌 肽 强 
有 力 的 防御 作用 是 这 个 时 期 的 昆虫 所 必需 的 。 

由 于 靶 化 激素 是 一 种 异 源 二 聚 体 蛋 日 质 , 除了 
其 在 表皮 县 化 和 翅 的 伸展 方面 的 典型 功能 之 外 , 组 
成 缀 化 激 系 的 每 个 亚 基 可 能 各 目 具 有 独立 的 功能 。 
对 须 部 结扎 的 黑 腹 果 蝇 分 别 注射 重组 BURS 亚 基 和 
重组 PBURS 亚 基 , 均 能 引起 一 系列 免疫 反应 相关 
基因 的 表达 , 并 且 所 引起 免疫 反应 的 强度 同 注射 重 
AE A Ale PT AL. HERE E BURS 或 重 
组 PBURS 的 虫 体 匀 浆液 与 革 兰 氏 阴 性 菌 Escherichia 
coli 共 培 养 , 发 现 能 够 显著 换 制 细菌 的 生长 (An et 
al., 2012), “ARR R GRA KA IEA Toll 和 IMD 两 
个 独特 的 信号 传导 路 径 , 它们 负责 识别 病原 菌 ， 激 
活 抗 谓 免 疫 反 应 (TIwanga and Lee, 2005), Toll 路 径 
是 由 真菌 和 半 兰 氏 阳 性 菌 激 活 的 , IMD 路 径 是 由 
a OBER Ba, ERA ah T RR 
可 诱导 反 式 激活 因子 - 核 因 子 -kB (NF-KB) 家 族 的 
dorsa 相关 人 免疫 因子 (DIF) 和 Relish。 研 究 表明 , BR 
化 激素 BURS 亚 基 和 PBURS 亚 基 组 成 的 同 源 二 聚 
体 经 由 IMD 路 径 , 通过 激活 转录 因子 Relish 调控 免 
疫 反应 。 但 这 两 种 同 源 二 聚 体 似 乎 不 是 通过 连接 
DLGR2 起 作用 的 , 这 说 明 该 两 种 同 源 二 聚 体 可 能 
是 经 由 未 发 现 的 新 的 受 体 来 调控 抗菌 肽 表达 的 ( An 
et al., 2012) 。 


5 小 结 与 展望 


REGINA A 1962 年 发 现 到 现在 的 50 多 年 里 ， 
分 子 结构 已 经 明确 , 受 体 也 已 发 现 , 信号 传导 途径 
CARH, 在 昆虫 成 虫 羽化 过 程 中 的 功能 也 较为 清 
E, 但 是 尚 有 诸多 问题 有 竺 解决。 又 化 激素 的 研究 
有 以 下 主要 问题 值得 关注 : 

(1) 研 究 主要 集中 在 黑 腹 果 蝇 、 赤 拟 谷 盗 、 烟 
草 天 蛾 等 模式 昆虫 中 , 在 其 他 昆虫 中 的 研究 相对 
较 少 ; 

(2) 功 能 研究 主要 集中 在 成 虫 阶段 ,但 是 轰 化 
激素 BURS 亚 基 和 PBURS 亚 基 在 昆虫 卵 、 幼 虫 和 


师 中 均 能 表达 (Loveall and Deitcher, 2011) ,这 表明 
轰 化 激素 在 昆虫 卵 、 幼 虫 和 晴 的 发 育 过 程 中 也 可 能 
有 一 定 作用 , 但 具体 的 功能 还 有 待 于 进一步 探索 ; 

(3) 已 有 实验 结果 表明 , 昆虫 体内 一 些 细胞 中 
存在 有 BURS 亚 基 和 PBURS 亚 基 的 同 源 二 聚 体 
(Luo et al., 2005; Dai et al., 2008), Xx FJM R 
体 可 能 调控 昆虫 的 免疫 反应 , 但 它们 各 自 的 受 体 有 
待 进一步 确认 ; 

(4) 轰 化 激素 从 神经 系统 释放 人 血 淋 巴 中 的 调 
控 机 制 尚 每 深入 探究 。 

随 着 生物 学 研究 技术 的 不 断 发 展 以 及 对 轰 化 激 
素 人 研究 的 不 断 深入 ,相信 这 些 问 题 在 不 久 的 将 来 会 
得 以 解决 。 
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